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Summary

T h i s s t u d y r e p o r t s o n e x c e p t i o n a l m a l e s w h i c h a r e o b t a i n e d b y u s i n g Drosophila melanogaster m o t h e r s c a r r y i n g t h e b a l a n c e r s In(l)FM6 o r In(l)FM7 as o n e o f t h e i r X c h r o m o s o m e s . T h e p h e n o m e n o n w a s first o b s e r v e d in interspecific crosses b e t w e e n D. melanogaster f e m a l e s a n d m a l e s of its c l o s e s t relatives w h i c h n o r m a l l y p r o d u c e u n i s e x u a l female h y b r i d p r o g e n y . W h e r e a s h y b r i d s o n s f r o m t h e s e crosses die a s t h i r d i n s t a r l a r v a e , t h e p r e s e n c e o f t h e p a r t i c u l a r X b a l a n c e r s in the m o t h e r a l l o w s a l o w p e r c e n t a g e o f s o n s t o survive. S i m i l a r sterile m a l e s a r e a l s o o b s e r v e d a m o n g n o nh y b r i d flies. D a t a a r e p r e s e n t e d w h i c h suggest t h a t t h e m a l e s t h u s g e n e r a t e d c o u l d b e h y p e r p l o i d for p a r t of their X c h r o m o s o m e a s a result o f a m e i o t i c e v e n t in t h e i r m o t h e r s o r else t h e y c o u l d s t a r t life as female z y g o t e s a n d c h a n g e sex t h r o u g h a m i t o t i c
e v e n t a t a n e a r l y s t a g e . 1986 ). H y b r i d s o n s die a s t h i r d i n s t a r l a r v a e o r p s e u d o p u p a e ( S t u r t e v a n t , 1 9 2 0 ; L e m e u n i e r et al. 1 9 8 6 ; L a c h a i s e et al. 1986) . N e v e r t h e l e s s , a b o u t o n e m a l e for every 2 0 0 0 f e m a l e s s u r v i v e s t o a d u l t h o o d . S u c h m a l e s result f r o m t h e fertilization o f n o nd i s j u n c t i o n a l , n u l l o -Z D. melanogaster eggs by Xb e a r i n g s p e r m from t h e sibling s p e c i e s ; t h u s , t h e y a r e o f XO c o n s t i t u t i o n a n d a r e e x p e c t e d t o b e sterile. T w o m u t a t i o n s h a v e b e e n d i s c o v e r e d w h i c h a l l o w t h e o t h e r w i s e inviable r e g u l a r m a l e h y b r i d s b e t w e e n t h e a b o v e species t o s u r v i v e . T h e first m u t a t i o n (Lhr; 2 -9 5 ) w a s r e p o r t e d b y W a t a n a b e (1979) females h e t e r o z y g o u s for c e r t a i n X c h r o m o s o m e b a l a n c e r s t o m a l e s f r o m their sibling species, a l t h o u g h s u c h s o n s c a n e q u a l l y b e g e n e r a t e d in n o n -h y b r i d (D. melanogaster) flies. T h e s u r v i v i n g h y b r i d m a l e s a p p e a r w i t h a f r e q u e n c y s o m e f o r t y t i m e s h i g h e r t h a n XO n o n -d i s j u n c t i o n a l m a l e s , w h i c h s u g g e s t s t h a t t h e y result f r o m a g e n e t i c e v e n t i n d e p e n d e n t o f n o n -d i s j u n c t i o n .
Introduction
C r o s s e s b e t w e e n
M a t e r i a l s and methods
C r o s s e s w e r e d o n e in u n i t s of t e n 1 -d a y -o l d v i r g i n females a n d fifteen 5-day-old virgin m a l e s . C r o s s e s w e r e set u p a t 25 °C for 1-2 d a y s f o l l o w e d b y c u l t u r e a t 19 °C ( L e e , 1978) . Y e a s t -g l u c o s e m e d i u m w a s u s e d for c r o s s e s n o s 5 , 6 a n d 9 w h e r e a s all o t h e r e x p e r i m e n t s ( 1 9 8 5 -7 ) . T h e m u t a t i o n s u s e d a r e visible m a r k e r s e a s y t o s c o r e a s t h e y affect physical s t r u c t u r e s s u c h a s t h e s h a p e a n d t h e c o l o u r o f t h e eyes o r t h e s h a p e o f t h e w i n g s .
. Results
T a b l e 1 s h o w s t h a t , a l t h o u g h t h e X c h r o m o s o m e b a l a n c e r s In(l)Basc a n d In(l)FMl d o n o t yield a n y e x c e p t i o n a l h y b r i d m a l e s , t h e b a l a n c e r s In(l)FM6 a n d
In(l)FM7
(referred t o a s FM6 a n d Hutter 160
T a b l e 1. Progeny of crosses between D . m e l a n o g a s t e r females carrying balancer X chromosomes and males from its sibling species ( D . s i m u l a n s and D . m a u r i t i a n a ) f e m a l e s c a r r y i n g FM6 a n d D. simulans w i l d -t y p e m a l e s . I n all t h e e x p e r i m e n t s t h e e x c e p t i o n a l m a l e s t e n d e d t o e m e r g e e a r l i e r t h a n t h e n o n -d i s j u n c t i o n a l XO m a l e s .
A s s h o w n in T a b l e 1 t h e e x c e p t i o n a l m a l e s a l w a y s e x p r e s s t w o m a r k e r s c a r r i e d b y t h e A ' -b a l a n c e r : t h e
Hw effect [on In(l)s(f] a n d B w h e n t h e i r m o t h e r s a r e h e t e r o z y g o u s f o r FM6, FM7 o r FM7c. H o w e v e r , t h e y n e v e r e x p r e s s a n y o f t h e o t h e r m a t e r n a l A ' -l i n k e d ( r e c e s s i v e ) m a r k e r s c a r r i e d b y t h e s e b a l a n c e r c h r o m os o m e s . I n d e e d , n o n e o f t h e e x c e p t i o n a l m a l e s p r o d u c e d e x p r e s s e d e i t h e r y, w, dm, sn, v o r g c a r r i e d b y t h e b a l a n c e r s (see b o t t o m o f T a b l e 1), s u g g e s t i n g t h a t p a r t o f t h i s c h r o m o s o m e is e i t h e r a b s e n t o r c o m p l e m e n t e d in t h e e x c e p t i o n a l m a l e s . M o r e o v e r , w h e n m u t a t i o n s h o m o l o g o u s t o e i t h e r y, w o r v a r e c a r r i e d b y t h e s i b l i n g p a t e r n a l X c h r o m o s o m e s , t h e s e m u t a t i o n s a r e
e x p r e s s e d b y t h e e x c e p t i o n a l m a l e s . All t h e e x c e p t i o n a l m a l e s a r e s t e r i l e , s h o w i n g o n d i s s e c t i o n s t r o n g l y r e d u c e d t e s t e s , a c c e s s o r y g l a n d s a n d e j a c u l a t o r y d u c t s .
T h e y a r e a l s o flightless, w h e r e a s XO n o n -d i s j u n c t i o n a l m a l e s d o fly. T h e e x c e p t i o n a l m a l e s u s u a l l y h a v e e x t r a b r i s t l e s o n t h e v e r t e x a n d t h e first a n d s e c o n d s e g m e n t s o f t h e a n t e n n a . T h e a n t e r i o r o c e l l u s is a l w a y s v e r y i n c r e a s e d , r e s u l t i n g in a n a b o u t 10-fold h i g h e r f r e q u e n c y of XO n o n -d i s j u n c t i o n a l m a l e s . H o w e v e r , t h i s effect w a s n o t p a r a l l e l e d b y a n i n c r e a s e d f r e q u e n c y in t h e a p p e a r a n c e o f t h e e x c e p t i o n a l m a l e s .
A l t h o u g h t h i s o b s e r v a t i o n b y n o m e a n s rules o u t t h e possibility t h a t t h e o r i g i n o f t h e s e m a l e s is a direct c o n s e q u e n c e o f s o m e m e i o t i c e v e n t , t h e e x p r e s s i v i t y o f t h e d o m i n a n t m a r k e r s (Hw effect a n d B) c a r r i e d b y t h e b a l a n c e r s u n d e r s t u d y c a n n o t e x c l u d e t h e possibility t h a t t h e s o u r c e o f t h e p h e n o m e n o n m i g h t a l s o b e s o u g h t at t h e z y g o t i c s t a g e (see D i s c u s s i o n ) .
W h e n e i t h e r t h e FM6 o r t h e FM7 b a l a n c e r females yielded e a c h a single e x c e p t i o n a l m a l e , a n d
a l t h o u g h t h e f o r m e r w e r e p r o d u c e d a t a s u b s t a n t i a l l y l o w e r f r e q u e n c y . A s e c o n d e x p e r i m e n t c o n s i s t e d in s e t t i n g u p 156 isofemale lines f r o m t h e
FM6/DJ\1)527 s t o c k , w h o s e F 2 females w e r e c r o s s e d t o w i l d -t y p e C a n t o n -S m a l e s , in a s e a r c h for a b n o r m a l sex r a t i o s a n d / o r p h e n o t y p e a m o n g t h e p r o g e n i e s . T h e r e w e r e 147 fertile lines, o u t o f w h i c h 19 ( 1 2 -9 % ) yielded XO n o n -d i s j u n c t i o n a l m a l e s a n d 33 ( 2 2 -4 % ) yielded Hw B e x c e p t i o n a l m a l e s w h i c h w e r e all sterile ( T a b l e 3 a ) . T h e s e d a t a suggest t h a t D. melanogaster e x c e p t i o n a l m a l e s c o u l d b e p r o d u c e d a t a l o w e r f r e q u e n c y ( 0 7 5 % ) a s c o m p a r e d t o w h a t is o b s e r v e d in h y b r i d s , a l t h o u g h this d i s c r e p a n c y m i g h t l a r g e l y b e a c c o u n t e d for b y i n b r e e d i n g d e p r e s s i o n . In r e l a t i o n t o this it is w o r t h p o i n t i n g o u t h e r e t h a t t h e FM6 c h r o m o s o m e s w e r e i n t r o d u c e d i n t o b o t h DJ[1)522 a n d DJ\1)527 s t o c k s f r o m a single m a l e a b o u t 12 m o n t h s b e f o r e t h e e x p e r i m e n t s s t a r t e d . T h i s s t r o n g l y suggests t h a t t h e effect u n d e r i n v e s t i g a t i o n is r e c u r r e n t a n d reflects a p r o p e r t y o f t h e b a l a n c e r c h r o m o s o m e t o u n d e r g o a b n o r m a l d i v i s i o n . I h a v e also a t t e m p t e d t o select flies for a h i g h p r o d u c t i o n of e x c e p t i o n a l s o n s t o find o u t w h e t h e r t h e t r a i t u n d e r s t u d y w a s g e n e t i c a l l y b a s e d . I n d e e d crosses n o s 5 a n d 6 ( T a b l e 1) s u g g e s t t h a t t h e f r e q u e n c y o f n o n -d i s j u n c t i o n a l m a l e s m i g h t b e strain-specific. F o r t h i s p u r p o s e , 5 i s o f e m a l e s u b l i n e s w e r e set u p f r o m t h o s e o f t h e a b o v e 147 lines w h i c h p r o d u c e d t h e m o s t Hw B e x c e p t i o n a l s o n s . F M f J / C a n t o n -S females f r o m t h e F 2 g e n e r a t i o n w e r e c r o s s e d t o their w i l d -t y p e b r o t h e r s ( c a r r y i n g a C a n t o n -S X c h r o m o s o m e ) . F o r e a c h o f t h e
T a b l e 3 b s h o w s t h e n u m b e r s of flies o b t a i n e d for all p h e n o t y p i c classes. By a n d large t h e s e r e s u l t s a p p e a r t o rule o u t a s t r a i g h t f o r w a r d g e n e t i c b a s i s for t h e g e n e r a t i o n o f t h e e x c e p t i o n a l m a l e s . A g a i n t h e s e d a t a suggest a n a d v e r s e effect o f i n b r e e d i n g o n t h e s u r v i v a l o f t h e e x c e p t i o n a l m a l e s .
Discussion
T h e f r e q u e n c y of e x c e p t i o n a l m a l e s is clearly ind e p e n d e n t of t h e f r e q u e n c y of p r i m a r y n o n -d i s j u n ct i o n , a n d i n v e r s i o n -b e a r i n g c h r o m o s o m e s o t h e r t h a n FM6 a n d FM7 d o n o t give rise t o e x c e p t i o n a l m a l e s . 
t a i n e d ( a t least f r o m m o t h e r s c a r r y i n g FM6), t h e p h e n o m e n o n d o e s n o t s i m p l y fall i n t o t h e g e n e r a l class o f c h r o m o s o m e a b n o r m a l i t i e s in h y b r i d z y g o t e s a s first d e s c r i b e d b y B o v e r i (1904). W i t h r e s p e c t t o this
t h e c o m p l e t e sterility of t h e e x c e p t i o n a l melanogaster P.
Hutter 162 m a l e s is t h e r e f o r e e x p e c t e d t o r e s u l t e i t h e r f r o m a l a c k o f a Y c h r o m o s o m e o r f r o m a h y p e r p l o i d y f o r p a r t o f t h e X c h r o m o s o m e . I n o r d e r t o find o u t w h e t h e r this sterility is n o t solely c a u s e d b y t h e a b s e n c e o f t h e F c h r o m os o m e , Dj\l)527/FM6 f e m a l e s w e r e c r o s s e d t o c o nspecific m a l e s c a r r y i n g a t t a c h e d X-Y c h r o m o s o m e s c a r r y i n g t h e m a r k e r s y w a n d / o n t h e i r ^c h r o m o s o m e s . E l e v e n y w Hw B e x c e p t i o n a l m a l e s ( p r e s u m e d t o h a v e i n h e r i t e d t h e a t t a c h e d Y c h r o m o s o m e
) w e r e r e c o v e r e d a n d i n d i v i d u a l l y c r o s s e d t o C a n t o n -S f e m a l e s . A l l m a l e s w e r e s t e r i l e ( d a t a n o t s h o w n ) . T h e s i m p l e s t e x p l a n a t i o n t o a c c o u n t for t h e exc e p t i o n a l p h e n o t y p e w o u l d t h e n r e q u i r e a n i l l e g i t i m a t e m e i o t i c c r o s s i n g -o v e r b e t w e e n t h e i n v e r t e d m a t e r n a l X c h r o m o s o m e s a s o u t l i n e d i n F i g . 1. T h i s w o u l d l e a d t o t h e f o r m a t i o n o f a n a c e n t r i c c h r o m o s o m e a n d a n i n c o m p l e t e c h r o m o s o m e i n c l u d i n g a t least t h e r e g i o n s c o v e r i n g t h e loci o f Bf a n d t h e Hw effect, w h i l s t d e f i c i e n t f o r a t l e a s t t h e l o c i o f w a n d v. T h e a b o v e i n t e r p r e t a t i o n is c o n s i s t e n t w i t h t h e o b s e r v a t i o n t h a t sc 8 /0 m a l e s a r e k n o w n t o b e n e a r l y l e t h a l in D. melanogaster ( L i n d s l e y & G r e l l , 1968), w h e r e a s in a h e t e r o z y g o u s c o n d i t i o n t h e effect w o u l d n o l o n g e r be d e l e t e r i o u s . It m u s t be stressed, h o w e v e r , t h a t t h e a b o v e i n t e r p r e t a t i o n of t h e e x c e p t i o n a l p h e n o t y p e solely b a s e d o n a m e i o t i c p h e n o m e n o n is n o t fully c o m p a t i b l e w i t h my d a t a . I n d e e d in t h e p r e s e n c e o f a n e n t i r e p a t e r n a l X c h r o m o s o m e h e t e r o z y g o u s t o t h e deficient X b a l a n c e r , t h e a b o v e m a l e s w o u l d b e e x p e c t e d t o be h e t e r o z y g o u s for t h e d o m i n a n t m a r k e r s B a n d t h e Hw effect, w h i c h d o e s n o t a p p e a r t o b e t h e c a s e . U n l e s s o n e p o s t u l a t e s t h a t t h e deficient X b a l a n c e r b e c o m e s h y p e r a c t i Still, if it is t o b e e n v i s a g e d t h a t p a r t of t h e p a t e r n a l A * c h r o m o s o m e is e l i m i n a t e d t h r o u g h s o m e e x c e p t i o n a l m i t o t i c e x c h a n g e s in early z y g o t i c f e m a l e s at t h e first division o f c l e a v a g e , t h e w a y in w h i c h s o m e of t h e m i t o t i c r e c o m b i n a n t s w o u l d t h e n b e e l i m i n a t e d ( a g a i n n o m o s a i c s o r g y n a n d r o m o r p h s w e r e o b t a i n e d ) r e m a i n s o b s c u r e . W h a t e v e r t h e p r o c e s s g e n e r a t i n g t h e s e m a l e s m a y b e it will b e w o r t h t r y i n g t o identify t h e c h r o m o s o m a l factor(s) r e s p o n s i b l e for t h e a pp e a r a n c e of t h e e x c e p t i o n a l m a l e s b y a n a l y z i n g t h e several c o m p o n e n t s of t h e FM6 a n d FM7 b a l a n c e r c h r o m o s o m e s .
T h e a b o v e o b s e r v a t i o n s d o n o t p r o v i d e a n y critical c l u e a s t o w h e t h e r t h e e x c e p t i o n a l m a l e s r e s u l t f r o m a m e i o t i c p h e n o m e n o n r a t h e r t h a n f r o m s o m e m i t o t i c
If t h e a c t u a l g e n o t y p i c c o n s t i t u t i o n o f t h e e x c e pt i o n a l m a l e s c a n n o t be inferred f r o m t h e p r e s e n t d a t a it m u s t , h o w e v e r , be e m p h a s i z e d t h a t t h e survival of t h e e x c e p t i o n a l h y b r i d m a l e s c a n r e a d i l y b e e x p l a i n e d b y their c a r r y i n g t h e Hmr r r y a m u t a n t allele of t h e a b o v e AMinked l e t h a l g e n e w h i c h is fully viable. T h e r e f o r e if t h e e x c e p t i o n a l m a l e s inherit this l o c u s f r o m t h e i r sibling f a t h e r t h e y a r e e x p e c t e d t o be viable. T h e m o d e l t h u s a c c o u n t s for t h e i n t r i g u i n g o b s e r v a t i o n t h a t t h e e x c e p t 
Concluding remarks
T h e results r e p o r t e d h e r e a r e n o t e a s y t o relate If a s o m a t i c e v e n t is i n v o l v e d a t t h e z y g o t i c s t a g e the n e a r e s t k n o w n e x a m p l e w o u l d p e r h a p s be t h e melanogaster.
T h i s m u t a t i o n , localized in t h e h e t e r oc h r o m a t i n of t h e X c h r o m o s o m e a c t s m a t e r n a l l y t o i n d u c e a n e x c h a n g e -l i k e event b e t w e e n h e t e r o c h r om a t i c e l e m e n t s o f a n a t t a c h e d X-Y c h r o m o s o m e d u r i n g t h e first e m b r y o n i c mitosis. M o r e p r e c i s e l y t h e Rex e v e n t o c c u r s d u r i n g G l o f t h e first m i t o t i c division w h i c h is p r e s u m a b l y t h e t i m e w h e n t h e e x c e p t i o n a l m a l e s s h o u l d be g e n e r a t e d . S w a n s o n (1987) h a s e s t a b l i s h e d t h a t the site o f t h e Rex a c t i o n is t h e r i b o s o m a l R N A g e n e cluster o f t h e bb l o c u s . F r o m this p a r a l l e l it c a n b e a r g u e d t h a t t h e r e a s o n w h y t h e X c h r o m o s o m e b a l a n c e r s FM1 a n d Base d o n o t b e h a v e a s FM6 o r FM7 might b e c o n n e c t e d w i t h a difference a t a g e n e a n a l o g o u s t o e i t h e r Rex o r its r e s p o n d i n g site, u n l e s s t h e crucial difference w o u l d reside in t h e n u m b e r o f b r e a k s of t h e s e c h r o m o s o m e s (4 a n d 6 o n FM1 a n d Base respectively v e r s u s 8 o n FM6). If t h e effect r e p o r t e d in this p a p e r is e q u a l l y d u e t o a m u t a t i o n w h i c h acts m a t e r n a l l y it w o u l d m e a n t h a t its g e n e p r o d u c t is active in g e r m i n a l tissue a n d persists t o e a r l y m i t o t i c cleavages in t h e e m b r y o s .
